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I 
摘 要 
IPCC 预计海洋表面温度在本世纪末将上升 3-5 ℃，研究海洋变暖对于浮游
植物生长的影响是当今海洋生物学十分重要的课题。我们认为在氮限制和磷限制
条件下，温度对浮游植物生长具有不同的影响效应。针对这个假设，本研究采用
实验室半连续培养的方法，以赫氏颗石藻、三角褐指藻和亚心形扁藻为研究对象，
设置不同温度梯度和营养盐浓度，研究温度及营养盐限制对这几种藻类生长的影
响，得到以下实验结果： 
1、藻类在营养盐受限的情况下，温度和藻类胞内叶绿素浓度呈正相关，浮
游植物在温度较高的情况下会更愿意合成更多的色素进行碳的固定。亚心型扁藻
细胞体积随温度的升高而减小，随生长率的增大而增大。赫氏颗石藻细胞大小并
没有随生长速率的升高而变小，反而在最适温度 (20 ℃) 中有变大的趋势。三
角褐指藻的细胞体积随生长率的增加逐渐减低，这与硅藻最适温度较低有关。 
2、运用 R 软件拟合 Droop 方程，对实验数据进行线性拟合，得出三种藻类
在不同温度梯度和不同营养盐浓度下的 Droop 方程系数 (μmax和 Qmin)。实验结果
证实了温度对颗石藻、三角褐指藻和亚心形扁藻的 Qmin 和 μmax 有很大的影响，
分别如下： 
（1） 亚心型扁藻在限氮的环境下，Qmin (N) 随温度的升高而增大；在限磷的
环境下，Qmin (P) 在温度为 15 ℃时较小。20 ℃后，Qmin (P) 随温度的升高而增
大。在限氮和限磷的环境下，μmax随温度的增加，呈现增大趋势，且环境浓度对
其 μmax的影响不大。 
（2） 赫氏颗石藻在限氮的环境下，Qmin (N) 随温度的升高而增大；与亚心型
扁藻不同的是在限磷的环境下，Qmin (P) 随温度的变化在数值上无明显规律。在
限氮和限磷的环境下，μmax随温度的增加，基本呈现增大趋势。 
（3） 三角褐指藻在限氮的环境下，Qmin (P) 随温度的升高呈先增大后减小的
特点，Qmin (N) 则相反；在限氮和限磷的环境下，μmax随温度的增加呈增大趋势。 
3、半连续培养实验发现温度会影响浮游植物的最佳氮磷比 (Optimal N:P)，
三种藻类的 Qmin (N) 和 Qmin (P) 之比大致在 10-50 之间浮动。亚心型扁藻和赫氏
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颗石藻的 Qmin (N) 和 Qmin (P) 之比随温度的上升有增大趋势，三角褐指藻的 Qmin 
(N) 和 Qmin (P) 之比在温度为 20 ℃时，是三个温度梯度间 (15 ℃、20 ℃和
25 ℃) 的最小值。这表现了浮游植物细胞为适应环境自我的调控机制。我们可
初步预测随着海洋温度升高，未来 Redfield 比例可能会有所变化。 
 
关键词：温度；半连续培养；Droop 方程；氮磷化学计量学 
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Abstract 
IPCC predicted that the sea surface temperature is expected to increase by 3-5 ℃ 
by the end of the 21th century, thus the study of the impacts of warmer ocean on the 
growth of phytoplankton is critical to a better understanding of ecosystem functions of 
the future ocean. We proposed that increasing temperature has different effects on the 
growth of phytoplankton between the nitrogen-limited condition and the 
phosphorus-limited condition. In this study, we conducted semi-continuous 
experiments on three typical species Emiliania huxleyi, Phaeodactylum tricornutum 
and Platymonas subcordiformis. The results showed: 
(1) The chlorophyll a content per cell of all species positively correlated with 
temperature under both nitrogen-limited condition and phosphorus-limited condition, 
indicating the nutrient-independent effect of temperature on chlorophyll synthesis 
then potentially phytoplankton can have higher chlorophyll a to higher temperature. 
The cell size of Platymonas subcordiformis decreased with temperature, but increased 
with the growth rate. Emiliania huxleyi had the largest cell size at 20 ℃, which is the 
optimum temperature for its growth. The cell size of Phaeodactylum tricornutum 
Bohlin declined with the growth rate, possibly due to the lowest optimum 
temperature. 
(2) The Droop equation was used to describe the effect of limiting nutrient 
concentration on the growth rate, the coefficients of equation (μmax and Qmin) for 
different temperature treatments, different limiting nutrient and different species were 
obtained using R software. The results showed significant temperature effect on μmax 
and Qmin: 
a) The Qmin (N) of Platymonas subcordiformis under the nitrogen-limited 
condition increased with temperature; the Qmin (P) was the lowest at 15 ℃ under the 
phosphorus-limited condition, above 20 ℃, the Qmin (P) increased with temperature. 
μmax increased with temperature under both the nitrogen-limited condition and the 
phosphorus-limited condition, and this pattern was not affected by the ambient 
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nutrient concentration. 
b) Under the nitrogen-limited condition, the Qmin (N) of Emiliania huxleyi 
increased with temperature, while the Qmin (P) did not show any correlation with 
temperature under the phosphorus-limited condition. μmax increased with temperature 
under both the nitrogen-limited condition and the phosphorus-limited condition. 
c) The Qmin (P) of Phaeodactylum tricornutum under the nitrogen-limited 
condition increased initially and then decreased with temperature, the Qmin (N) is the 
opposite. μmax increased with temperature under both the nitrogen-limited condition 
and the phosphorus-limited condition. 
(3) The changing temperature has profound effect on the optimal cellular 
nitrogen to phosphorus ratios. The Qmin (N) /Qmin (P) of all species fell between 10 
and 50. The Qmin (N) /Qmin (P) of Platymonas subcordiformis and Emiliania huxleyi 
increased with temperature, but the ratio was lowest at 20 ℃ to Phaeodactylum 
tricornutum. The different nitrogen to phosphorus ratios can be interpreted as the 
adaptation to the changing environment. We predicted that the Refield ratio in the 
future warmer ocean will change with temperature.  
 
Keywords: Temperature; Semi-continuous culture; Droop equation; 
Nitrogen-to-phosphorus ratio 
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1 
第一章 绪论 
随着全球变暖，海洋表面温度也在逐渐升高 (Levitus et al. 2000)。温度是最
重要的外界环境因子，它的波动会造成生物量的时空变动。全球变暖对海洋浮游
生态系统的生物量和生产力产生了很大的影响  (Behrenfeld et al. 2006；
Piontkovski & Castellani 2009；Chavez et al. 2011)。所以，在生物海洋学中，研究
温度对海洋生态系统的影响是一个非常重要的方向。浮游植物是海洋食物网的基
础环节，其生物量仅占全球生长者生物量的 0.2%，却提供了全球初级生产力的
46%，它是海洋中的一切生命活动的能量和物质来源 (Field et al. 1998)。综上所
述，研究和探讨海洋变暖对于海洋浮游植物生长的影响十分重要。 
1.1 海洋变暖对浮游植物生长的影响 
多方面的证据表明海洋浮游植物生物量和生长力的下降与全球变暖密切相
关 (Behrenfeld et al. 2006; Polovina et al. 2008; Boyce et al. 2010)。实际上，温度
不仅直接作用于浮游植物的生长速率 (Eppley 1972)，而且会从其他方面间接影
响到浮游植物的生理特性，例如浮游植物的光饱和点、营养盐吸收等 (Raven & 
Geider 1988)。 
1.1.1 浮游植物 Droop 模型 
最小细胞储额 (Qmin) 表示浮游植物维持自身生长所需的营养物质的最小值。
最大生长速率 (μmax) 表示浮游植物在自然环境下能达到的最大生长速率值。在
寒冷的环境中，浮游植物可能需要更多的氮磷营养盐来维持自身的生长。Rhee & 
Gotham (1981) 也发现有两种藻类在营养盐受限的情况下，外界温度越高，最小
细胞储额 (Qmin) 越大。然而，温度对最大生长速率 (μmax) 的研究很多 (Eppley 
1972; Bissinger et al. 2008; Chen 2015)，但表现温度对于营养盐吸收的生理学研究
比较匮乏。 
为了研究营养盐浓度和温度对于浮游植物生长速率的影响，一般采用连续培
养或者半连续培养。Droop 方程广泛运用于探讨浮游植物生长速率和最小细胞储
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额的关系中 (Droop 1953)。 
浮游植物的生长与营养盐关系主要从培养液的营养盐浓度、藻液胞内营养盐
浓度以及这二者的关系三个方面来研究。Droop 方程和 Monod 方程是表示藻类
吸收和利用营养盐的主要基本动力学方程 (Morel 1987)。本研究探讨的 Droop 方
程是指浮游植物在营养盐限制的环境下，用细胞储额 (Q) 来描述浮游植物生长
速率的一个经典模型： 
Q
QQ min
max

                                 (1.1) 
其中，μ 表示藻类生长速率，μmax表示藻类最大生长速率，Q 表示细胞储额，
Qmin 表示最小细胞储额 (环境中受限的营养盐)。 
Droop 方程证明了浮游植物细胞内和外界环境的部营养盐浓度都会直接影
响其生长速率 (μ)，并且细胞内部营养盐的浓度 (Q) 对其生长更是起了到决定性
作用。 
此外，我们普遍认为 Droop 方程是经验性的方程。但 Markus Pahlow&Andreas 
Oschlies (2013) 运用数学公式推算出 Droop 方程，证实它是具有科学推导依据的
模型。 
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图 1.1 Droop 方程的细胞储额与生长率的关系 (Pahlow & Oschlies 2013) 
Fig. 1.1 Relationship between Droop’s cell-quota and growth rate (Pahlow & 
Oschlies 2013) 
 
浮游植物生长过程中不断的吸收外界的营养物质，其不仅细胞的内部分配机
理有变化，并且细胞的大小、细胞的特性等都会不断变化 (Pahlow & Oschlies 
2013)。细胞内的营养物质可能分配途径分为三类： 
1、分配于吸收营养物质的吸收装置。通常情况下，在外界营养盐受限的情
况下，细胞储额分配于此部分的比例会较大，反之，则较小。 
2、分配于细胞的组成部分，例如细胞膜。当细胞体积较大时，细胞储额分
配于此部分的份额会较大，反之，则较小。 
3、分配于细胞进行碳的固定，如叶绿素。通常认为，在光照较弱的环境中，
为了维持浮游植物生长，细胞储额分配于此部分的份额会较大。 
事实上，Droop 模型其实是浮游植物胞内营养物质最佳分配的一个动态过程
(Pahlow & Oschlies 2013)。由于 Droop 方程的可靠性和简化性，使其广泛运用海
洋大比例尺的循环模型中,但是温度对于最小细胞储额的影响必须有详细的说明。
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在通常情况下，实验研究都会假设最小细胞储额 (Qmin) 的大小受温度的影响，
但是这假说其实还没有得到验证。近些年，有很多对于氮和磷营养盐的吸收和藻
类生长参数关系的综合研究 (Litchman et al. 2007)。即使有大量的研究，但是温
度是如何影响这些参数变化的数据还是十分匮乏。 
1.1.2 温度与浮游植物的细胞大小的联系 
浮游植物的细胞粒径大小在海洋中的分布除了受营养盐供应的影响外，是否
还受温度的影响?海洋里面的浮游植物多种多样，生态学经典的 Berggman 法则认
为一般动物个体大小都是寒带的比热带的大，而且对于恒温和变温动物都是如此。
其实真正研究浮游植物的群落结构变化不是一件容易的事情。小于 2 µm 的浮游
植物的量是随着总叶绿素增加而减少 (而非作为一个背景值大致保持不变)。内
在道理一般认为是小的浮游植物比较小，有比较大的表面积／体积的比例，比较
适应在贫营养的环境中生存 (William Li 2002)，大的浮游植物随营养盐的供应增
强而增多 (Andrew Irwin 2006)。 
对于浮游植物的粒径随温度升高而下降的现象，主要有 2 个意思： 
1、是同一种浮游植物的大小随着温度上升而变小，和 Bergmann 法则相吻
合 (在变温生物中也叫 Temperature-size 法则)。就把很多原生生物在不同温度下
的大小和温度的数据整合在一起，发现每上升 1 ℃，大小减少约 2.5% (Atkinson 
et al. 2003)。其实在讨论浮游植物内在机制时，也说其实是因为温度升高以后，
O2 在水里面的溶解度下降，从而氧气的供应不足以供应在高温下生物的生长。
为了维持较高的生长速率，生物不得不减少自己个体的大小，所以说到底还是一
个资源供应的问题。 
2、是整个浮游植物群落随温度升高，小型生物越来越占据优势。这个现象
如果看整个海洋的话，貌似确实存在这样的规律，但是在海洋中最大的问题就是
营养盐供应和温度往往是负相关的关系。因为海洋中的营养盐大多是从下面往上
供应，如果温度比较低，海水密度差就比较小，海水就比较容易混合，营养盐往
上供应的就比较多。如果我们看营养盐供应相似但温度相差较大的环境 (比如同
样是富营养的热带和寒带河口)，其实在热带的富营养海区浮游植物也还是以比
较大的硅藻为主。 
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温度似乎确实对细胞大小有直接的影响效应。比如，一个明显的事实就是原
绿球藻 (世界上最小的植物) 不能够在低于 13 ºC 的环境中生长，而比它大那么
一点点的聚球藻在低温下 (10 ºC 以下) 也是比较少的。大家都知道海洋里面的
浮游植物多种多样，所有种类至少好几千种以上，因此真正研究浮游植物的群落
结构变化不是一件容易的事情。把海里面的几个主要要素像流、温、盐、营养盐
等等因素对于浮游植物的影响搞清楚是很不容易了。因此研究生物群落这么繁杂
的东西可可能需要简化。因此，用浮游植物的粒径来代表浮游植物的功能是一个
很好的简化办法，因为生物的很多功能往往都跟个体大小相关。 
1.2 浮游植物的氮磷化学计量学  
氮和磷是限制浮游植物生长两大最重要的营养物质。其中，磷是浮游植物组
成核酸、磷脂和核蛋白的重要元素，氮是组成蛋白质的基本元素。浮游植物的含
氮磷量对于全球氮磷循环有非常大的作用。但氮、磷这两种营养元素在大洋中又
很容易匮乏。 
近年来，赤潮在中国近海发生的范围逐年加大，频率高且持续时间长，长江
口及邻近东海海域是我国近海赤潮的高发区 (Zhou et al. 2008)。磷是我国长江口
赤潮高发区的主要限制因子，长江巨大的径流量及所含的营养盐对长江口的浮游
植物的变动发挥重要作用 (蒲新民等 2000,2001)。而氮被认为是开阔大洋的主要
限制元素 (Moore et al. 2013),氮源来自旋涡扩散、深海季节性混合、大气沉淀以
及生物固氮作用 (Karl et al. 2002)。研究显示，远海海洋海域生物总固氮量估计
为 100-200 TgNyr-1 (1 Tg=1012 g)。因此研究这两种元素在大洋中的循环是海洋学
的一个核心问题。 
海洋中的氮磷化学计量学的主要研究内容其实是：Redfield 比例。早在 1934
年，美国海洋学家 Alfred C. Redfield 发现浮游生物胞内有机 C:N:P 和海水中的无
机 C:N:P 平均比例均趋近于 140:20:1 (后修正为 106:16:1)，和浮游植物细胞内的
氮磷比相接近，且 1摩尔的无机碳的产生基本伴随等量摩尔数氧的消耗 (Redfield 
1934)。由此 Redfield 肯定了前人提出的海洋中无机营养盐环境基本上是生物活
动的结果。虽然在个别环境中会存在与上述比例的偏差 (如某些深层海水中等量
氧的消耗对应硝酸盐较高)，但总体来说 Redfield 比值的基本概念是成立的。而
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